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ИССЛЕДОВАНИЕ ПОЛИМОРФИЗМА ЭСТЕРАЗ В ЛИНИЯХ 
И ЯЩИЧНЫХ ПОПУЛЯЦИЯХ DROSOPHILA MELANOGASTER 
А. Н. Пахомов, Л. 3. Кайданов, А. А. Аронштам 
Лаборатория генетики и цитогенетики животных 
и лаборатория экспериментальной цитологии БиНИИ ЛГУ 
Открытие множественных молекулярных форм ферментов (Markert, 
МбПег, 1959) значительно обогатило возможности изучения генетиче­
ской изменчивости природных популяций (Hubby, Lewontin, 1966; 
Spiess, 1968; Fox е. a., 1971). Новое освещение получил вопрос* о степе­
ни популяционного полиморфизма, а также о механизмах его поддер­
жания (Spiess, 1968; Kimura, Ohta, 1971; Кирпичников, 1972). 
В ряде работ, выполненных на дрозофиле, получерны указания на 
селективные различия между аллозимами и на участие отбора в кон­
тролировании их состава и частоты встречаемости в популяции. Так, 
наличие клинальной изменчивости было обнаружено по ряду фермен­
тов у Drosophila pseudoobscura и у D. melanogaster (O'Brien, Mcln tyre , 
1969; Гроссман и др. , 1970). Преимущество гетерозигот было отмечено 
в популяции D. paulistorum по локусу тетразолий-оксидазы (Richmond, 
p °well , 1970). Селективное преимущество гетерозиготных особей, а так¬
Ж е действие частотно-зависимого отбора в отношении генотипических 
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классов контролируемых аллелями локуса Est-б, было показано при 
изучении ящичных популяций D. melanogaster (Kojima, Yarbrough, 
1967; Kojima, Tobari, 1969; Huang e. a., 1971)^ 
Вместе с тем в ряде других исследовании белкового полиморфизма 
не удалось выявить различий между генотипическими классами по их 
адаптивной ценности (Krimbas, Tsakas, 1971; Yamazaki, 1971). Подоб­
ные негативные результаты используются некоторыми авторами в ка­
честве аргумента для обоснования концепции нейтральной эволюции 
(Kimura, 1968; Kimura, Ohta, 1071; King, Jukes, 1969; Arnheim, Taylor, 
1970), которая подвергается IB настоящее время острой критике (Rich­
mond,* 1970; Кирпичников, 1972). 
Цель настоящей работы заключается: 1) в выявлении характера 
полиморфизма эстераз при сравнении аутбредных и инбредных линий, 
а также долгоживущих ящичных популяций; 2) в изучении становления 
полиморфизма по локусу Est-б во вновь создаваемых ящичных попу­
ляциях. 
М а т е р и а л и м е т о д и к а . Д л я сравнения характера полимор­
физма эстераз в выборках мух различного происхождения были исполь­
зованы: высокоинбредные линии НА и В А, которые прошли свыше 100 
поколений отбора на различия по половой активности самцов (Кайда-
с; 
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Рис. 1. Зимограммы множественных молекулярных форм эстераз в линиях 
Drosophila melanogaster. 
Группы эст^раз:^/ —анодная. / / - центральная, / / / — катодная. 1 - 11 — отдельные фракции 
эстераз; С и 6 , С и — „медленные* и .быстрые" фракции эстераз, контролируемые 
аллелями локусов Est-б и Est-C. 
нов и др., 1972а, б ) ; аутбредная линия К-1; умеренно инбридирован-
иая линия 307, гомозиготная по мутациям st ss е, локализованным в 
I I I хромосоме; выборка мух из природной популяции «Арарат»; выбор­
ки мух из двух долгоживущих (свыше 40 поколений) ящичных популя­
ции (№ 1 и № 3), составленных первоначально из особей 55-й генера­
ции линии НА, при этом ящик №-3 включал в F0 40 особей только ли­
нии НА, а ящик № 1 - 3 9 мух линии НА и одну особь из линии К-1-
Динамику становления полиморфизма по локусу Est-б прослежи­
вали в трех ящичных популяциях: № 4, 6 и 7. Ящик № 4 в FQ содержал 
' I t ^SIPTI?1 Est'6SfEst-6s из линии НА <F 9 3) и одну гетерознготу 
F Ts)г Ля И 3 л и н и и К " К Я щ и к № 6 включал в FQ 40 гомозигот 
u fdn И 3 Л И Н И И Н А ^ ю о ) . Я щ и к № 7 был первоначально составлен 
из 40 гомозиготных мух Est-6F/Est-6F К-1 . 
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Все ящичные популяции развивались в стандартных условиях при 
температуре 2 5 ± Г С . Смену корма производили через день; постоянно 
в каждом ящике находился 21 стаканчик со стандартной дрожжевой 
средой; одни и те же стаканчики оставались в каждом ящике 13 дней. 
Для электрофоретического фракционирования эстераз одиночных 
мух гомогенизировали на часовых стеклах в 3—4 каплях буфера трис-
НС1 (ОДМ, р Н 7,4), содержащего 10 3 М ЭДТА, 10" 3 М 2-меркаптоэта-
нола и 30% сахарозы. Полученные гомогенаты подвергали дисковому 
электрофорезу по методу-Дэвиса в нашей модификации (Пахомов и др., 
1970); в качестве ра зделяющего геля применяли полиакриламидный 
гель5%-ной концентрации. Продолжительность электрофореза при токе 
3 ма на трубку составляла 2,5 ч. По завершении электрофореза колон­
ки геля извлекали из трубок и выдерживали .в трис-HCl буфере (рН7 ,4 ; 
0,01М) в течение 30 мин. при комнатной температуре. Эстеразы выявля­
ли "гистохимическим методом Гомори (Gomori, 1952). 
Идентификация и картирование аллелей локусов Est-б и Est-C 
были проведены нами ранее с помощью тестерной линии, гомозиготной 
по мутантным маркерам st ss е (Пахомов и др., 1972). 
Частота генотигтических классов, контролируемых локусом Est-6 
в линиях и популяциях Drosophila melanogaster 






Количество особей генотипов 
Est-6S jEst-6s Est-6sJEst-6F Est-6F\Est-6F 
НА (высокоинбредная п 150 
линия) % 100 — — 
ВА (высокоинбредная п 200 — — 
линия) % 100 — — 
К-1 (аутбредная линия) п 44 50 5 
% 45 + 5,0 50 ±5,0 5 ±2 ,2 
, Арарат" (природная по­ п 30 36 14 
пуляция) % 38 + 5,4 45 + 7.S 17 + 4,2 
«Ящик 1" (модельная по­ п 36 47 17 
пуляция) % 36 ±4 ,8 47 + 5,0 17 + 3,7 
.Ящик 3" (модельная по­ п 46 45 9 
пуляция) % 46 ±5 ,0 45 + 5,0 9 + 2,8 
Р е з у л ь т а т ы . При электрофоретическом изучении мух из разных 
линий и популяций в центральной области гелевых колонок было вы­
явлено пять типов распределения эстераз (рис. 1). Эти типы обозначе­
ны в соответствии с принятой символикой: 6FCF; 6s CF\ 6FS C s ; 6s C s ; 
6SCFS (S — медленная форма фермента, F — быстрая ) . С помощью 
опытов по картированию нами было показано (Пахомов и др., 1972), 
что эстеразы из центральной части зимограммы контролируются алле­
лями двух локусов ( I I I пара хромосом): Est-6 — в районе 37-й морга-
ниды и Est-C — на 44-й морганиде, что соответствует литературным 
Данным (Wright , 1963; Beckman, Johnson, 1964). 
В таблице представлены результаты сравнительного изучения ин­
бредных и аутбредной линий, а также природной и модельных популя­
ций—по частоте встречаемости генотипических классов, контролируе­
мых аллелями локуса Est-6. 
Как видно из таблицы, все три инбредные линии оказались моно-
морфными и включают гомозиготных особей только одного класса : 
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мух из природной популяции «Арарат» и долгоживущих ящичных попу­
ляций по локусу Est-б выявляют четкий полиморфизм, три этом степень 
полиморфизма оказывается в них весьма сходной. Генные частоты 
варьируют в относительно узких пределах: р (частота аллеля Est-€s) 
составляет 0,6—0,7, соответственно q (частота аллеля Est~6F) равняется 
03—*0,4,' т. е. гомозиготы по медленной форме фермента встречаются 
так же часто, к а к гетерозиготы, тогда как гомозиготы по быстрой фор­
ме фермента появляются значительно реже. 
Все проанализированные особи из линий и популяций, указанных 
в таблице, оказались гомозиготными по второму локусу Est-C, а имен­
но—по аллелю этого локуса, контролирующему быструю форму фер­
мента: Est-CF/Est-CF. Полиморфизм по гену Est-C был выявлен лишь 
в одном случае, в линии 307, гомозиготной по 'мутантньим маркерам st 
ss е и разводимой путем умеренного инбридинга. 50 мух, исследован­
ных в этой линии, распределились по следующим трем фенотипическим 
классам: 6s Cs — 46 ± 6 , 5 % ; 6s № — 46 + 6,5%; 6$ CF — 8 ± 3 , 9 % . 
Результаты исследования полиморфизма по локусу Est-б на первых 
этапах его развития во вновь созданных модельных популяциях пред­
ставлены на рис. 2. Быстрее всего развертывание полиморфизма про­
исходит в ящичной популяции № 4, которая включала в F 0 одну гете­
розиготную особь (рис. 2,а). Но и в двух других модельных популяциях 
№ 6 и 7, составленных первоначально из гомозиготных особей, возник­
новение полиморфизма происходит весьма быстро (рис. 2, б и в ) . Дина ­
мика изменения частот генотипических классов, очевидно, такова, что 
имеет тенденцию приближения к распределению, характерному д л я 
аутбредных линий и долгоживущих популяций (см. таблицу) . 
О б с у ж д е н и е . Представленные выше экспериментальные данные 
свидетельствуют о том, что для изученных аутбредных линий и популя­
ций Drosophila melanogaster характерен весьма стабильный полимор­
физм по локусу Est-б, при котором частоты аллелей Est~5s и Est-6F 
равны соответственно: р — 0,6—0,7; <7 = 0,3—0,4. Этот результат наряду с 
выявленным нами фактом 'быстрого нарастания полиморфизма по гену 
Est-б во вновь создаваемых ящичных популяциях указывает на важное 
приспособительное значение последнего и на действие весьма мощных 
селективных механизмов, направленных на развитие и поддержание та­
кого полиморфизма. Вместе с тем 'вопрос о природе этих механизмов 
остается открытым. 
Весьма вероятно, что гетерозиготы Est-6S/Est-6F имеют адаптивное 
преимущество в сравнении с обоими классами гомозигот. Данное пред­
положение подкрепляется результатами, полученными М а к Интайром 
и Райтом (Mclntyre , Wright , 1966), которые продемонстрировали пре­
восходство особей Drosophila melanogaster, гетерозиготных по локусу 
Est-б, в отношении выживаемости, плодовитости и некоторых других 
компонентов приспособленности. Вполне вероятна т а к ж е возможность 
сцепления аллелей, контролирующих появление эстераз-6, с другими 
аллельными генами, которые в сильной степени влияют на приспособ­
ленность (Rasmusson е. а., 1967). Нельзя т а к ж е исключить действие 
частотно-зависимого отбора, ярко проявившееся на той же модели 
(аллели локуса Est-б) в экспериментах К о ж и м ы с сотрудниками (Koj i -
nja, Yarbrough, 1967; Kojima, Tobari, 1969) с ящичными популяциями 
у- melanogaster. Наконец, следует упомянуть о результатах Я м а з а к и 
(Yamazaki, 1971), изучавшего в ящичных популяциях мух D. pseudo-
°bscurat которые различались по аллелям локуса Est-5. Этим автором 
вообще не было найдено различий по адаптивной ценности между сопо­
ставлявшимися генотипическими классами. 
Такая 'неоднородность результатов , полученных разными авторами, 
м ожет быть отчасти связана с различной генотипической средой, на 
Лоне которой изучали эффекты аллелей эстеразных локусов, и, как 
следствие, с различным направлением действия отбора . Об этом, т 
нам представляется, может, в частности, свидетельствовать своеобразие 
генотипической структуры линии 307, которая в отличие от изученных 
нами линий и популяций оказалась полиморфной по локусу Est-C. 
Дополнительного изучения требует вопрос об источниках изменчи­
вости, вызвавших возникновение полиморфизма в популяционных ящи­
ках № 6 и 7, первоначально составленных только из гомозиготных осо­
бей. Предполагая обычные темпы мутирования аллелей эстеразных ло­
кусов ( р = Ю - 5 — Ю - 6 ) и учитывая то обстоятельство, что количество 
яиц, откладываемых в популяционных ящиках при принятом нами ре­
жиме смены корма, уже через 7—10 поколений будет составлять мно­
гие десятки тысяч, несложно показать достаточную вероятность весьма 
быстрого развития полиморфизма, если только селективное превосход­
ство гетерозиготных особей действительно будет достаточно сущест­
венным. 
Выводы 
1. Исследование природной популяции «Арарат», двух длительно 
существующих ящичных популяций и аутбредной линии К-1 выявило 
наличие в них четкого полиморфизма по аллелям локуса Est-6. 
2. В трех вновь созданных ящичных популяциях наблюдали быст­
рое развитие полиморфизма по этому же локусу. 
3. Три изученные инбредные линии НА, ВА и 307 оказались гомо­
зиготными по аллелю EstSs; последняя из этих линий в отличие от всех 
других линий и популяций являлась одновременно полиморфной по ло­
кусу Est-C. 
4. Полиморфизм по локусу Est-б у Drosophila melanogaster имеет, 
очевидно, приспособительное значение, однако требуют дальнейшего 
изучения механизмы, обеспечивающие его поддержание. 
Summary 
The genotypic frequencies of the genes Est-6 and Est-C have been studied in the 
samples from the natural population 'Ararat", outbred stock K - l , two long-continued 
cage populations, and four inbred stocks (LSA, HSA, K-6 and 307). 
The polymorphism on the gene Est-6 has been found in the populations studied 
and the outbred stock, the frequencies of the alleles Est-6S and Est-e^' (determining 
slow" and "fast" enzyme forms correspondingly) being p = 0,6—0,7 and (7 = 0,3-0,4. 
Four inbred stocks all have been found to be homozygous on the allele Est-6S. Inbred 
stock 307 unlike three other was polymorphic on the gene Est-C. 
In newly formed cage populations it has been observed that polymorphism on the 
tst-6 gene appear soon. 
The reaction of the "slow" and "fast" forms of esterases on the treatment with se-
vera chemical agents was similar but these isozymes different in their reaction on tem­
perature treatment (incubation at 50°С for 5 minutes). 
™ These results permit to suggest the adaptive value of the polymorphism on Est-6 
gene, but the mechanisms which maintain such a polymorphism need further studying. 
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